Feathering Dinosaurs: The transition from Theropods to Birds by Chiappe, Luis M & Vargas, Alexander
Emplumando dinosaurios: la
transición evolutiva de terópodos a
aves
Chiappe, L. M.; Vargas, A.
2003
Cita: Chiappe, L. M.; Vargas, A. (2003) Emplumando dinosaurios: la transición
evolutiva de terópodos a aves. Hornero 018 (01) : 001-011
www.digital.bl.fcen.uba.ar
Puesto en linea por la Biblioteca Digital de la Facultad de Ciencias Exactas y Naturales
Universidad de Buenos Aires
2003 TRANSICIÓN EVOLUTIVA DE TERÓPODOS A AVES 1
EMPLUMANDO DINOSAURIOS: LA TRANSICIÓN
EVOLUTIVA DE TERÓPODOS A AVES
LUIS M. CHIAPPE 1 Y ALEXANDER VARGAS 2,3
1 Department of Vertebrate Paleontology, Natural History Museum of Los Angeles County.
900 Exposition Boulevard, Los Angeles, CA 90007, EEUU. chiappe@nhm.org
2 Departamento de Morfología, Facultad de Medicina, Universidad de Chile.
 Independencia 1027, Casilla 70079, Santiago 7, Santiago, Chile.
3 Sección Paleontología, Museo Nacional de Historia Natural. Casilla 787, Santiago, Chile.
RESUMEN. Desde el inicio del pensamiento evolutivo, el origen de las aves ha constituido uno
de los problemas más polémicos de la biología evolutiva. En la actualidad, un gran cúmulo de
evidencia indica que dicho problema se encuentra de gran manera resuelto. La evidencia
osteológica, oológica, etológica y tegumentaria sustenta fuertemente la hipótesis que las aves
descienden de dinosaurios terópodos, en particular a partir de formas clasificadas dentro de
Maniraptora. Los contados investigadores que hoy en día se oponen a dicha hipótesis han sus-
tentado sus críticas en observaciones erróneas o dentro de un marco teórico obsoleto. Este traba-
jo ofrece una breve discusión tanto de las principales líneas de evidencia en sustento de esta
hipótesis filogenética como de los argumentos utilizados en su contra.
PALABRAS CLAVE: Aves, origen, evolución, Mesozoico.
ABSTRACT. FEATHERING DINOSAURS: THE TRANSITION FROM THEROPODS TO BIRDS. Since the begin-
ning of evolutionary thinking, the origin of birds has constituted one of the most debated prob-
lems in evolutionary biology. Today, a large body of evidence indicates that such a problem is to
a great extent solved. Osteological, oological, ethological, and integumentary evidence strongly
supports the hypothesis that birds evolved from theropod dinosaurs, in particular from dino-
saurs classified within Maniraptora. Todays handful of researchers opposing this hypothesis
have either based their criticisms on mistaken observations or they have framed them within
dated methodologies. This paper provides a brief discussion of both the evidence in support to
this hypothesis and the main arguments against it.
KEY WORDS: Aves, origin, evolution, Mesozoic.
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Punto de vista
Ideas, opinión, revisión
El origen de las aves ha sido el foco de gran
controversia científica durante toda la
historia de la taxonomía y la biología evolu-
tiva. Ya en el siglo XVIII, las aves eran con
frecuencia listadas a continuación de los
peces voladores en las cadenas de la vida
que los naturalistas de ese tiempo solían
construir. Con el establecimiento del pensa-
miento evolutivo, especialmente luego de
que Charles Darwin formulara sus ideas de
la evolución mediante la selección natural,
fueron propuestas numerosas y diferentes
hipótesis sobre el origen de las aves. Desde
entonces, las aves han sido consideradas
como los parientes cercanos de diversos
linajes de reptiles, incluidas las tortugas, los
lagartos, los cocodrilomorfos (cocodrilos mo-
dernos y sus parientes triásicos), diversos
arcosaurios y arcosauromorfos basales, los
pterosaurios o reptiles voladores del Meso-
zoico, y los dinosaurios, tanto ornitisquios
como terópodos (Fig. 1).
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La historia de este fascinante debate científi-
co ha sido sintetizada en varias otras publica-
ciones, entre ellas los trabajos de Witmer 1,2,
Padian y Chiappe 3, y Chiappe 4. Las discusio-
nes actuales sobre el origen de las aves tienen
un claro punto de partida en el trabajo de John
Ostrom, quien a principios de la década de
1970 revitalizara la teoría del origen de las aves
a partir de los dinosaurios terópodos, una pro-
puesta originalmente formulada poco después
de que Darwin escribiera el Origen de las es-
pecies. En los 30 años transcurridos desde los
estudios iniciales de Ostrom, un gran cuerpo
de evidencia ha sido acumulado en favor de
esta idea 5,6. Hoy en día, varias líneas diferen-
tes de evidencia convergen proveyendo sus-
tento a esta hipótesis, si bien el linaje preciso
de dinosaurios terópodos más cercanamente
emparentado a las aves aún se encuentra bajo
debate. Este enorme cuerpo de evidencia ha
dado lugar a la idea que las aves modernas no
son otra cosa que dinosaurios terópodos
emplumados, con cola corta. En este trabajo,
nosotros brindamos una muy breve síntesis de
dicha evidencia y discutimos las críticas más
frecuentes de la hipótesis que argumenta que
las aves son los descendientes de los dinosau-
rios terópodos.
LA EVIDENCIA
El cuerpo de evidencia que sustenta la hipó-
tesis que las aves se encuentran filogenéti-
camente dentro de los dinosaurios terópodos
está basado en comparaciones de su osteo-
logía, su oología (el estudio de los huevos), su
comportamiento y su integumento, con aque-
llos de una variedad de terópodos no-avianos.
Fundamentalmente, estas comparaciones uti-
lizan linajes que se clasifican dentro de los
Maniraptora, el grupo de terópodos que in-
cluye a los dromaeosáuridos, oviraptóridos,
troodóntidos y therizinosáuridos. A continua-
ción se discute brevemente cada una de estas
líneas de evidencia.
Osteología
Un gran número de caracteres osteológicos
derivados o sinapomorfías son compartidos
entre las aves y todos, o algunos, maniraptores
no-avianos (Fig. 2). Las comparaciones entre
estos taxa han sido asistidas de gran manera
gracias al descubrimiento de una enorme can-
tidad de fósiles de aves primitivas 7, los que
poseen morfologías levemente modificadas
con respecto a la condición ancestral exhibida
por dichos maniraptores no-avianos. Estos
caracteres incluyen la presencia de recesos
timpánicos rostrales, dorsales y caudales (i.e.,
áreas pneumatizadas contenidas dentro de los
huesos que rodean la cavidad ótica y que se
encuentran conectadas a esta última). También
incluyen la presencia de pronunciados proce-
sos ventrales en las vertebras cervico-dorsa-
les, costillas ventrales osificadas (las costillas
que se articulan al esternón), miembros ante-
riores cuya longitud es superior a la mitad de
Figura 1. Hipótesis que enmarcan al origen de las
aves dentro de los reptiles arcosauromorfos. AB:
hipótesis que relacionan a las aves con ciertos
arcosaurios basales o arcosauromorfos basales;
CO: hipótesis que sustentan el origen de las aves
a partir de cocodrilos o cocodrilomorfos; PT: hipó-
tesis en defensa de un origen común entre aves y
pterosaurios; OR: hipótesis que relacionan a las
aves con los dinosaurios ornitísquios; TE: hipótesis
de un origen a partir de los dinosaurios terópodos
(la hipótesis defendida en este trabajo).
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la longitud de los miembros posteriores, un
hueso carpal con forma de medialuna (una
estructura que permite desarrollar los mo-
vimientos de plegamiento que caracterizan
al carpo de las aves), clavículas fusionadas
formando una fúrcula o hueso de la suerte
(este carácter corresponde a una sinapomorfía
de un grupo de dinosaurios terópodos aún
más grande), la presencia en el ilion de un pe-
dúnculo para el pubis más largo que el pe-
dúnculo para el isquion (estos pedúnculos
forman los márgenes anterior y posterior del
acetábulo), un pubis que se orienta vertical-
mente o caudo-ventralmente y cuyo extremo
distal forma una expansión en forma de bota
que se proyecta posteriormente, un isquión
que tiene dos tercios o menos de la longitud
del pubis, un fémur con solo un débil cuarto
trocánter (el punto de inserción de la muscu-
latura caudo-femoral) y muchos otros carac-
teres distribuidos a lo largo del esqueleto 8-11.
Oología
En general, la combinación del aspecto ex-
terno y la microestructura de los huevos de
cáscara calcificada de distintos grupos de rep-
tiles, tanto vivientes como extinguidos, es es-
pecífica para cada uno de éstos, y dicha
combinación permite diferenciar unos huevos
de otros 12,13. Hasta hace poco, las característi-
cas típicas de los huevos de los terópodos no-
avianos eran desconocidas, ya que no se
habían encontrado huevos fósiles que pudie-
ran asignarse con exactitud a estos dinosau-
rios; en ninguna instancia se había encontrado
un huevo conteniendo restos embrionarios
que pudieran ser identificados como aquellos
de algún linaje de terópodos no-avianos. El
descubrimiento de un embrión de ovirap-
tórido dentro de su propio huevo en rocas del
Cretácico tardío del desierto de Gobi produjo
la primera evidencia de la morfología de los
huevos de estos dinosaurios 14,15. Luego de ése,
fueron descubiertos otros embriones de
maniraptores no-avianos. Estos incluyeron
tanto a otras especies de oviraptóridos como
también a troodóntidos 16. Estudios compara-
tivos de la forma general y la microestructura
de la cáscara de estos huevos y los de las aves
modernas han revelado una serie de rasgos
comunes y exclusivos de estos animales
(Fig. 3). Una de estas sinapomorfías es la pre-
sencia de más de una capa diferenciada en la
microestructura de la cáscara de huevo 17.
Típicamente, la cáscara de huevo de terópodos
no-avianos y aves se caracteriza por poseer
unidades cuya porción interna está formada
por una estructura cristalina de calcita que se
dispone radialmente a partir de un núcleo, a
veces llamado el núcleo orgánico. Dichas uni-
dades también poseen una zona más externa
que, en cortes delgados, tiene un aspecto la-
minar. Hasta la fecha, las cáscaras de huevo
de maniraptores no-avianos conocidas poseen
solo dos capas estructurales, mientras que los
huevos de aves presentan tres o cuatro capas.
No obstante, ningún otro reptil cuyos huevos
tienen cáscaras calcificadas posee una zona-
ción semejante 12,17.
Etología
Muy ocasionalmente el registro fósil preser-
va algún tipo de evidencia sobre el comporta-
miento de organismos extinguidos. Sin
embargo, unos pocos y espectaculares descu-
Figura 2. Algunas de las sinapomorfías osteológicas
que sustentan el origen de las aves a partir de los
terópodos maniraptores.
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brimientos en rocas del Cretácico tardío de
Mongolia y Estados Unidos han brindado
información muy significativa sobre la con-
ducta de nidificación de ciertos linajes de
maniraptores no-avianos. Varios esqueletos de
oviraptóridos del desierto de Gobi, aparente-
mente pertenecientes a Citipati osmolskae 18,
fueron descubiertos encima de sus nidadas de
huevos, con las patas plegadas dentro de un
espacio sin huevos en el centro de la puesta y
los brazos extendidos alrededor de la perife-
ria de la misma 15 (Fig. 4). La morfología de los
huevos encontrados con estos ejemplares es
idéntica a la del huevo conteniendo al embrión
de oviraptórido mencionado más arriba,
hecho que, por un lado, sustenta la idea que
los ejemplares adultos perecieron durante el
período de empollamiento de sus huevos y,
por otro lado, sugiere que el embrión podría
pertenecer al oviraptórido Citipati osmolskae.
Estos hallazgos han hecho reevaluar infe-
rencias basadas en el holotipo de Oviraptor
philoceratops 19, la especie tipo de los oviraptó-
ridos, ejemplar que fuera descubierto a prin-
cipios de la década de 1920 en estratos con-
temporáneos a los de Citipati osmolskae. El
holotipo de Oviraptor philoceratops también fue
encontrado encima de una puesta de huevos
pero, en este caso, dicha asociación fue erró-
neamente interpretada como evidencia de
depredación 19,20. Los oviraptóridos del desier-
to de Gobi no han sido los únicos dinosaurios
que se encontraran sentados encima de
puestas de huevos. Rocas del Cretácico tardío
de Montana han brindado un esqueleto adul-
to del troodóntido Troodon formosus, también
encontrado en contacto con una puesta de
huevos cuya morfología es idéntica a huevos
de los mismos estratos conteniendo embrio-
nes aparentemente pertenecientes a esta mis-
ma especie 21.
Todos estos raros y significativos hallazgos
han documentado que, independientemente
de su función específica (sea protección,
incubación u otra), el típico comportamiento
aviano de empollamiento (el comportamien-
to en el cual los adultos se sientan sobre sus
propias puestas por prolongados períodos) era
común entre los maniraptores no-avianos.
Figura 4. Esqueleto parcial de un oviraptórido del
Cretácico tardío de Mongolia empollando su
puesta de huevos (A) y reconstrucción de la posi-
ción de este animal en vida (B). Modificado de
Clark et al. 15.
Figura 3. Cladograma ilustrando parte de la evi-
dencia oológica en sustento de un origen de las
aves a partir de dinosaurios terópodos. Nótese la
presencia de dos o más capas en la cáscara de hue-
vo de oviraptóridos, troodóntidos y aves, y la asi-
metría de la forma del huevo en los últimos dos
grupos.
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Tegumento
Las plumas siempre han sido la característica
aviana por excelencia y un rasgo supuesta-
mente exclusivo de las aves. Sin embargo, en
los últimos años se ha descubierto un gran nú-
mero de dinosaurios emplumados en los de-
pósitos del Cretácico temprano del noreste de
China 22 (Fig. 5). Estos dinosaurios incluyen el
coelurosaurio basal Sinosauropteryx prima 24, el
terizinosáurido Beipiaosaurus inexpectus 25, los ovi-
raptorosaurios Caudipteryx zoui 26 y Caudipteryx
dongi 27, los dromaeosáuridos Sinornithosaurus
millenii 25, Microraptor zhaoianus 28 y Microraptor
gui 29, y el enigmático Protarchaeopteryx robusta 26,
cuya relación filogenética es más incierta.
Todas estas especies pueden ser claramente
clasificadas como dinosaurios terópodos y, con
excepción de Sinosauropteryx prima, todos co-
rresponden a maniraptores no-avianos.
Mientras que las plumas de Sinosauropteryx
prima son simples filamentos que exhiben un
incipiente grado de ramificación, se encuen-
tran preservadas plumas con raquis y vanos
(pennáceas) en ejemplares de Caudipteryx zoui,
Caudipteryx dongi, Protarchaeopteryx robusta y
Microraptor gui. También se han encontrado
plumas semejantes rodeando el esqueleto de
un dromaeosáurido juvenil 30, que posible-
mente corresponda a Sinornithosaurus millenii.
En general, estos dos tipos de plumas se
encuentran cubriendo gran parte del cuerpo
de estos terópodos. En ambas especies de
Caudipteryx, una serie de plumas remigias se
inserta en el extremo distal del miembro ante-
rior y, al final de la cola, un penacho de plu-
mas rectrices forma un extenso abanico. En el
pequeño Microraptor gui, las plumas del
miembro anterior forman una amplia super-
ficie alar, lo que hace pensar que esta forma
también podría haber sido capaz de volar.
Además, a diferencia de todos los restantes
dinosaurios emplumados, las plumas penná-
ceas de Microraptor gui tienen vanos asimétri-
cos 29, las que usualmente son interpretadas
como evidencia de habilidades aerodiná-
micas 31. Curiosamente, plumas semejantes
también se insertan en el miembro posterior
de esta especie, lo que ha llevado a imaginar
que Microraptor gui podría haber utilizado los
miembros posteriores como un segundo par
de alas 29, si bien en nuestra opinión esta es
una propuesta dudosa desde un punto de vis-
ta funcional. El profundo significado de estos
hallazgos debe verse a la luz de las interpreta-
ciones filogenéticas propuestas para estos taxa
(Fig. 6), ya que todas estas especies han sido
clasificadas fuera de las aves y, como hemos
visto, en diversos linajes de terópodos no-
avianos (con excepción de Sinosauropteryx pri-
ma, que es considerado un terópodo aún más
primitivo). Estos hallazgos no solo han docu-
mentado la presencia de plumas en animales
que no son aves, sino que también han suge-
rido que algunos terópodos no-avianos (e.g.,
Microraptor gui) eran capaces de volar.
Figura 5. Esquemas del tegumento de varios dinosaurios terópodos del Cretácico temprano de China.
Nótese la presencia de plumas con vanos en Protarchaeopteryx. Modificado de Padian et al. 23.
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LAS CRÍTICAS
La paradoja temporal
Ciertos críticos del origen de las aves a partir
de maniraptores no-avianos han enfatizado la
aparente discrepancia entre el registro fósil de
estos dinosaurios y el de las aves, y básicamen-
te el hecho que los maniraptores frecuente-
mente utilizados en las discusiones del origen
de las aves (Deinonychus antirhopus, Velociraptor
mongoliensis, Oviraptor philoceratops) son mu-
chos millones de años más jóvenes que
Archaeopteryx lithographica, el ave más antigua
conocida 32. Dicha crítica es en general conoci-
da como la paradoja temporal, ya que real-
za la supuesta inconsistencia de argumentar
que las aves descendieron de animales que
vivieron mucho después que el origen de las
mismas. No obstante, esta crítica es insustan-
cial, ya que nunca nadie ha defendido la posi-
ción que se critica (i.e., la idea de que especies
como Velociraptor mongoliensis u Oviraptor
philoceratops fueron los antecesores directos de
las aves). Como la hipótesis del origen de las
aves a partir de maniraptores no-avianos se
encuentra enmarcada en la metodología
cladista, las especies recién mencionadas son
interpretadas como grupos externos a las aves
y sus relaciones con éstas son de grupo-her-
mano y no de ancestro-descendiente 3. Ade-
más, los partidarios de la paradoja temporal
frecuentemente pasan por alto que varias
especies de coelurosaurios (el grupo de teró-
podos que incluye a los maniraptores) provie-
nen de capas jurásicas más antiguas que
aquellas que contienen a los ejemplares de
Archaeopteryx lithographica 11 e, incluso, que al-
gunos de estos coelurosaurios han sido clasi-
ficados como maniraptores 33,34. Si bien la
evidencia de coelurosaurios más antiguos que
Archaeopteryx lithographica es aún limitada, es
importante tener en cuenta que el volumen
de depósitos continentales (con dinosaurios)
del Jurásico medio y temprano es sustancial-
mente menor que el correspondiente al
Jurásico tardío o al Cretácico (Fig. 7).
Figura 6. Cladograma ilustrando las relaciones filogenéticas entre varios grupos de dinosaurios
emplumados. Los círculos blancos indican la presencia de plumas filamentosas, los negros la presencia
de plumas con vanos y los grises la presencia inferida de plumas con vanos. Mientras que la presencia
de plumas filamentosas es una sinapomorfía de terópodos coelurosaurios, la presencia de vanos es una
sinapomorfía de terópodos maniraptores. Modificado de Chiappe y Dyke 7.
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La controversia embriológica
Otro argumento en contra del origen de las
aves a partir de dinosaurios terópodos se
enfoca en la embriología de la mano de las aves
vivientes. La mano de estas aves presenta
inicialmente cinco condensaciones precar-
tilaginosas, de las cuales solo tres (las corres-
pondientes a las condensaciones 2, 3 y 4) se
osifican y llegan a constituir la mano tridáctila
de las aves adultas 35,36. En terópodos basales
como Herrerasaurus o Coelophysis, del Triásico
tardío de Argentina y Estados Unidos, respec-
tivamente, es posible observar la presencia de
cinco osificaciones digitales, de las cuales las
correspondientes a los dígitos 4 y 5 se encuen-
tran notablemente reducidas. Los tres dígitos
más anteriores (1, 2 y 3) de estos dinosaurios
tienen la misma fórmula falangeal, y (en el
caso de Coelophysis) las mismas proporciones
relativas, que los tres dígitos de la mano
tridáctila presente en terópodos maniraptores
no-avianos y en Archaeopteryx lithographica 3.
Sobre la base de esta evidencia paleontológica,
se ha inferido que, a diferencia de las aves
vivientes, la mano de los terópodos más
basales debió desarrollar sus tres dígitos prin-
cipales (los dígitos funcionales) a partir de las
condensaciones digitales 1, 2 y 3. Esta impor-
tante diferencia, el desarrollo de los dígitos 2,
3 y 4 en aves vivientes, tal como es indicado
por los estudios embriológicos más moder-
nos 35,36, y el desarrollo de los dígitos 1, 2 y 3,
inferido a partir de la evidencia paleon-
tológica, ha sido fuertemente esgrimida por los
críticos de la hipótesis de un origen de las aves
a partir de dinosaurios terópodos. Estos críti-
cos han frecuentemente extrapolado el desa-
rrollo de los dígitos de las aves vivientes a
todas las aves extinguidas, incluso a aquellas
que, como Archaeopteryx lithographica, vivieron
hace más de 100 millones de años 35,37,38. Utili-
zando esta extrapolación, dichos críticos han
aducido que, dada la inconsistencia entre el
desarrollo de la mano de todas las aves y el
inferido para los dinosaurios terópodos, las
primeras no pueden haber descendido a par-
tir de los últimos 35,37,38.
Figura 7. Distribución estratigráfica de varios linajes de terópodos coelurosaurios (abajo) y cantidad de
localidades (loc./ma.) con dinosaurios por cada serie estratigráfica (arriba). Nótese cómo algunos de los
terópodos coelurosaurios se encuentran registrados en depósitos más antiguos que los que contienen a
Archaeopteryx lithographica (círculo) y cuántas menos localidades con restos de dinosaurios se conocen
para el Jurásico medio y temprano. Modificado de Clark et al. 11.
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Si bien existe un interesante problema que
resolver, la lógica utilizada por estos críti-
cos 35,37,38 es inconsistente, ya que no se dispone
de ninguna evidencia embriológica que pue-
da identificar los dígitos de la mano de aves
primitivas como Archaeopteryx lithographica,
cuya morfología general es prácticamente
idéntica a la de terópodos dromaeosáuridos y
otros maniraptores no-avianos 39. A su vez,
este argumento carece de sustento metodo-
lógico, dado que el rechazo de la hipótesis de
un origen a partir de maniraptores sobre la
base de las diferencias aparentes en el desa-
rrollo de la mano contradice los postulados de
la metodología cladista (de hecho, el paradig-
ma de la inferencia filogenética), la cual
enfatiza la importancia de la parsimonia a la
hora de optar entre hipótesis filogenéticas
alternativas. En otras palabras, si esta aparente
diferencia ontogenética se utilizara para argu-
mentar que las aves se han originado a partir
de alguna forma que no es un dinosaurio teró-
podo, el gran número de similitudes osteo-
lógicas, tegumentarias, oológicas y etológicas
entre las aves y los maniraptores no-avianos
tendría que ser explicado como el resultado
de numerosos eventos de convergencia evo-
lutiva.
Si las diversas líneas sintetizadas más arriba
proveen evidencias muy sólidas a favor del
origen de las aves a partir de los dinosaurios
terópodos, ¿es posible que la mano de las aves
tenga un desarrollo significativamente dife-
rente al de estos dinosaurios? Una forma en
la cual esta diferencia embriológica se ha ex-
plicado se centra en un patrón ontogenético
conocido como corrimiento de marco. Den-
tro de este marco teórico, se ha hipotetizado
que el desarrollo de la mano de la aves vivien-
tes se ha transformado durante su evolución,
de manera que los tres dígitos funcionales que
previamente se desarrollaban a partir de las
condensaciones 1, 2 y 3, en las aves vivientes
se desarrollan a partir de las condensaciones
2, 3 y 4 40. Estudios sobre el desarrollo de los
miembros en tetrápodos indican que este tipo
de transformación es posible. Por ejemplo, en
Hemiergis quadrilineata, una especie de lagarto
de la familia Scincidae, los dígitos cuya mor-
fología corresponde a la de los dígitos 2 y 3 de
las formas ancestrales se desarrollan a partir
de las condensaciones 3 y 4 41 (Fig. 8), consti-
tuyendo un claro antecedente de un cambio
muy similar al postulado durante la evolución
de las aves. La experimentación en el labora-
torio también ha demostrado que la identidad
de las condensaciones digitales en las extre-
midades de embriones de pollos domésticos
(Gallus gallus) no es una propiedad fija y au-
tónoma de éstos, sino que las condensaciones
pueden ser alteradas para adoptar la identi-
dad de otra condensación a través de mani-
pulaciones embriológicas o moleculares 42. Sin
embargo, es justo decir que la hipótesis del
corrimiento de marco no se encuentra libre
de críticas. Por ejemplo, Galis et al. 43 creen que
dicho corrimiento es imposible. Estos autores
han argumentado que la principal dificultad
en aceptar un corrimiento de marco reside en
que dicho cambio carece de un valor adapta-
tivo aparente. No obstante, no es claro por qué
un cambio ontogenético de este tipo podría
Figura 8. Patrones de condrificación de los elemen-
tos de la extremidad anterior de lagartos del gé-
nero Hemiergis y homeosis de la fórmula falangeal
en Hemiergis quadrilineata. En Hemiergis perioni exis-
ten morfos de 3 y 4 dígitos (A, B), en los cuales las
condensaciones digitales 2 y 3 dan origen a los dos
dígitos más anteriores, los que se componen de 3
y 4 falanges, respectivamente. En Hemiergis
quadrilineata (C), las condensaciones digitales que
dan origen a los dígitos de 3 y 4 falanges (los úni-
cos dígitos de esta especie) corresponden a las
condensaciones 3 y 4. Por lo tanto, mientras que
en Hemiergis perioni los dígitos más anteriores, con
3 y 4 falanges, se osifican de las condensaciones 2
y 3, en Hemiergis quadrilineata lo hacen de las
condensaciones 3 y 4. Modificado de Shapiro 41.
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ocurrir sólo si fuese adaptativo; después de
todo, uno podría replicar con el hecho de que
un proceso de cuello de botella o de efecto
fundador podría ser capaz de imponer una
variación neutra en una población (i.e., una
que no contenga ningún valor adaptativo).
Más allá de estas disquisiciones teóricas, lo
cierto es que existen incontables ejemplos que
documentan la evolución de desarrollos
ontogenéticos y de cómo estas transformacio-
nes pueden ocurrir sin alterar la morfología o
función de la estructura en cuestión 44,45. Estos
ejemplos demuestran que, filogenéticamente,
dichas estructuras son homólogas y no el re-
sultado de una convergencia evolutiva. El
mecanismo de neurulación de la especie mo-
delo Brachydanio rerio (pez cebra) difiere del
de otros vertebrados y del de los cefalocorda-
dos, ya que su cavidad interna se desarrolla
por cavitación y no por el descenso de la placa
neural. Sin embargo, esta diferencia jamás ha
sido utilizada para cuestionar que la neurula
del pez cebra no sea homóloga a las neurulas
de otros cordados, o que Brachydanio rerio deba
ser clasificado como un cordado. De la misma
manera, la similitud morfológica de los dígitos
de Deinonychus antirhopus y Archaeopteryx
lithographica 39, enmarcada dentro de las mu-
chas otras similitudes entre estos organismos,
sugiere que las estructuras de la mano de es-
tos animales representan homologías, más allá
de que hubieran tenido o no (ya que no lo sa-
bemos) un desarrollo ontogenético diferente.
En suma, la aparente diferencia en la embrio-
génesis de la mano de las aves vivientes y la
de los terópodos no-avianos requiere ser ex-
plicada, pero el vínculo evolutivo entre estos
organismos no debería ser cuestionado sobre
la base de especulaciones impregnadas de teo-
ría e inconsistentes con el paradigma meto-
dológico actual.
Estructura y ventilación pulmonar
Sobre la base de estructuras interpretadas
como indicadores de compartimentalización
visceral en el coelurosaurio basal Sinosauropteryx
prima y de la morfología general del pubis de
los dinosaurios terópodos, Ruben et al. 46
reconstruyeron el mecanismo de ventilación
pulmonar de estos dinosaurios de forma se-
mejante al de los cocodrilos actuales (i.e., uno
en el cual los pulmones se inflan a consecuen-
cia de la presión diferencial creada por el des-
plazamiento del hígado bajo la acción de una
serie de músculos que se originan en el pubis).
Ruben et al. 46 argumentaron que su interpre-
tación implicaba serios impedimentos para la
hipótesis de un origen de las aves a partir de
dinosaurios terópodos, ya que la transición
desde un sistema pulmonar semejante al de
los cocodrilos al sistema de flujo unidireccional
característico de las aves habría requerido la
evolución de una apertura en la supuesta se-
paración entre las cavidades abdominal y
torácica de las formas intermedias, y dicha
apertura (o hernia diafragmática) habría
comprometido la eficiencia del sistema pul-
monar de dichas formas intermedias.
Al igual que las discutidas previamente, esta
crítica se fundamenta en nociones erróneas.
En primer lugar, estudios detallados del
esqueleto de Sinosauropteryx prima utilizado
por Ruben et al. 46 han indicado que la estruc-
tura interpretada como el septo (diafragma)
que separa las cavidades abdominal y torácica
es un artificio de la preservación del ejem-
plar 47. Además, la evidencia osteológica indica
que varias de las estructuras óseas correla-
cionables con el sistema respiratorio y el me-
canismo de ventilación de los pulmones de las
aves se encontraban ya presentes en manirap-
tores no-avianos (y algunas, incluso, en
terópodos más primitivos). Por ejemplo, los
forámenes neumáticos para la entrada de
divertículos, extensiones de los sacos aéreos
pulmonares, son comunes en las vértebras de
terópodos no-avianos. A su vez, la presencia
de articulaciones intracostales que delimitan
segmentos dorsales y ventrales en las costillas
torácicas se encuentra bien documentada en
dromaeosáuridos y oviraptóridos 15, y en éstos
y en otros maniraptores las placas esternales
son relativamente grandes. De esta manera,
la morfología de las costillas y del esternón de
estos terópodos sugiere que los movimientos
costales y esternales coordinados que venti-
lan los pulmones de las aves actuales podrían
ya haber estado presentes en sus ancestros
maniraptores.
Es justo decir que no sabemos si los terópo-
dos no-avianos poseyeron un septo que divi-
día la cavidad visceral semejante al diafragma
de los cocodrilos vivientes, pero la presencia
en estos dinosaurios de características óseas
relacionadas al sistema de ventilación y estruc-
tura pulmonar de las aves es innegable. Ade-
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más, si uno reconstruyera el sistema de venti-
lación pulmonar de terópodos no-avianos
como uno similar al de los cocodrilos, la su-
puesta imposibilidad de que este sistema haya
evolucionado en el mecanismo de ventilación
de las aves aún debe ser demostrada.
CONCLUSIONES
En las últimas décadas, una serie de signifi-
cativos descubrimientos ha demostrado que
características por siglos interpretadas como
únicas de las aves, desde la fúrcula y la estruc-
tura del carpo hasta el comportamiento de
empollamiento y la presencia de plumas, se
originaron en grupos de terópodos manirap-
tores no-avianos. El enorme cuerpo de eviden-
cia acumulado en estas décadas indica que,
dentro del ámbito hipotético que caracteriza
la inferencia filogenética, el origen de las aves
a partir de estos dinosaurios es indiscutible.
El examen de los fundamentos que sustentan
las críticas elevadas por los detractores de esta
hipótesis sugiere que éstas se encuentran
basadas en observaciones erróneas o que su
marco teórico carece del rigor requerido por
la escuela moderna de inferencia filogenética.
Las principales transformaciones que llevaron
a la evolución de las aves modernas a partir
de maniraptores no-avianos se encuentran
vívidamente preservadas en el registro fósil.
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